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Elements d'analyse de la structure

des populations et de revolution

d'une espece ruderale pantropicale,

Phyllanthus urinaria L, (Euphorhiaceae).

1. Etude du polymorphisme de Tentite

P. urinaria et premier essai de classification
^

R. Haicour

Resume : Sur les bases d'une analyse morphologique et morphogenetique, les divers
taxons constituant Tentite Phyllanthus urinaria L, ont ete classes dans deux sous-
ensembles, caracterises par rornemcntation de la grainc et la forme du hile : celui des
Spirales (S) et celui des Radiaires (R). lis comprenncnt chacun des diploides et des tetra-
ploides ce qui permet de definir 4 unites systematiques distinctes (50 S, 100 S, 50 R ct

100 R), Dans chacune de ces unites, la variabilite morphologique est relativement faible

sauf pour les 50 R cliez lesquels, en particulier, les formes dressees (50 Rl) different nette-
ment de celles a port sub-horizontal (50 R2).

La variabilite phenotypique n'est pas la memedans les diflerentes parties du globe,
C'est dans le Sud-Est asiatique qu*elle est la plus importante bien que les diverses popu-
lations de ces regions soient constituees d'individus morphologiquement seniblables.

Lorsqu'on s'eloigne de cette zone consideree comme centre d'origine, la proportion des
Radiaires croit tres fortemcnt. Dans les regions intertropicales d'Afrique et d'Amerique
ou ce Phyllanthus se developpe, seuls des Radiaires a port dresse ont ete trouves a ce

jour. Les diflerentes populations ne sont alors distinguables entre elles qu'a I'aide de
tests quantitatifs. La confrontation genetique des diverses unites ainsi detectees revele

qu'il existe des barrieres de reproduction, qui se manifestent avec une importance variable

selon Ic type de rroisenient realise.

Les ajipurts des etudes morpliologiques, cytologiques et genetiques conduisent a une
classification originale des divers taxons du P. urinaria, ainsi qu'a un essai de filiation

de ces derniers qui confirnient et precisent la classification prealablement etablie. Une
confirmation snpplcmentaire est apportee par de multiples analyses^ biometriques.

Celles-ci montrent, de plus, que la variation de la surface foliaire relative du systeme
couple feuille —entro-nrrud, correspond a un mecanisme adaptatif conferant a certains

genotypes une grande souplesse ecologique.

Summary : On the basis of a morphological and morphogenetic analysis, the various

taxons constituting the Phyllanthus urinaria L. entity were classified in two sub-sets,

characterised by the ornemcntation of the seed and the shape of the hihim : that of the

Spiraled (S) and that of the Radiated (R). They both include diploids and tetraploids,

which allow to define 4 distinct systematic units (50 S, 100 S, 50 R, and 100 R). In

"l- La 2e parlie de ce travail sera puhliee dans le prochain fascicule de cette revue (tome 6, n^ 2, 1984).
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each of these units, morphological variability is relatively low, except for the 50 R in

which, particularly erect forme (50 Rl) are distinctly different from those exhibiting

sub-horizontal behaviour (50 R2).

The phenotypic variability is different from one region to another. It is greatest

In southest Asia, although the various populations in these regions are made up of mor-
phologically similar individuals. Further away from this zone, considered as center

of origin, the rate of Radiated-type increase greatly. In the intertropical regions of

Africa and America where this Phyllanlhus grows, only erect type R have been found
until now, but then, the various populations may only be distinguished from each other

through quantitative tests. Genetic confrontation of the various units thus detected
reveals that there exist reproduction barriers, which are more or less manifest depending on
the type of cross.

The various contributions brought by morphological, cytological and genetic studies

lead to an original classification of the various taxons of P. urinaria and also to a filiation

attempt which confirms and defines the previously established classification. Another
confirmation Is added by multiple biometric analyses. The latter moreover show that

variation in relative foliar area of the leaf —internode couple system, corresponds to

an adaptatlvc mechanism which grants to certain genotype a great ecological flexibility.

Robert Ila'icour, Lahoratoire de Botanique II, Unipersite de Paris-Sud, Centre d'Orsaijy

Bat. 360, 91405 Orsay CedeXj France,

Le genre Phyllanlhus (Euphorbiacees) coinprend, d'apres Leandpi (1958) et Weusteu
& Ellis (1962), plus de 700 especes reparties dans les zones tropicales et subtropicales.

La haute specialisation architecturale de ses especes, la diversite morphologique, la variete

Ics correlations existant au niveau de Torganlsme Integre, ct revolution de ccs correlations

au cours de la morphogenese du vegetal.

Par allleurs, de nombreuses especes du genre ont ete utilisees dans Ics pays tropicaux,
en medecine vernaculaire, afin de traiter en particulier des infections d'orlglne microbienne
(De Lanessan, 1885; Baillon, 1891-1894; Plancuon & Collin, 1896; Terrac, 1947;
Ballv, 1937; Vidal, 1959; Decary, 1966; Bouquet, 1969). Cette pratique empirique
repose sur des proprietes reelles : en effet, nous avons pu montrer que les extraits de nom-
breux PhijUanthus possedaicnt un pouvoir bacterio inhibiteur (Haicour, 1971). L'analyse
plus precise des extraits de P. urinaria montre que cettc proprlete est vralsemblable-
ment liee a la presence de substances du groupe des tanins hydrolysables (Nozkran &
HaYcour, 1974; Hvicoun, 1975).

t

des types biologiques ainsi que la dispersion actuelle de ces plantes sont des caracteristiques

qui existent chez d'autres Euphorbiacees. Compte tenu de ces observations on considere

generalement que ces plantes ont une origine relativement recente : cretace inferieur i

d'apres Holm-Nielsen (1979) ou cretace moyen d'apres Mangenot, G., B\nciliion >.^'

Mancenot, S. (1977).

La morphologic, la niorpliogenese, la caryologic des Phyllanthiis ont dcja fait rol)jet

de nombreux travaux. Ces etudes, qui ont fait avancer la contiaissance de ce genre, ont

perniis, en outre, d'aborder une serie de problemes dont FintercL biologique deborde du

cadre de ces \ egetaux. Les travaux de Roux (1968) et Danciltion (1969-1971) sont parti-

culieremcnt sigiiincatifs k cet egard. lis ont permis d'apportcr des elements orioinaux sur
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Notre travail s'insere dans Fetude generale des Phjllanthus ; il a plus particulierement
pour objectif de donner les elements concernant la structure et revolution de ce quo les

systematiciens ont groupe sous le vocable P. urinaria, et de quelques especes allines.

comme un

elle pos-

Le choix de cette plante a ete guide par divers elements qui la designent c

on materiel pour Texperimentation. Outre sa grande variabih'te pbenotypique,
sede de fortes capacites d'enracinement favorisant la constitution de clones, des cycles
courts et une repartition ordonnee de ses fleurs diclines, permettant la realisation d'une
experimentation genetiquc. De plus, cette plante ruderale berbacee est tres largotiient

repartie dans le monde. Grace aux prospections realisees par divers botanistes et aux
exsiccata du Museum national d'Histoire naturelle de Paris, nous avons pu disposer de
nombreux ecbantillons provenant de diverses regions intertropicales (Viet-Nam, Afrique
occidentale et equatoriale, Madagascar, Amerlque centrale et meridionale, Caraibes...).

Notre travail comporte trois volets. Dans un premier temps, nous avons eflectue une
analyse globale morphologique et morpbogenetique du pbenotype don I les resultats, cou-
ples avec ceux d'une investigation sur le caryotype, debouchent sur une premiere classi-

Itcation originale des differents taxons etudies. La validite de celle-ci a ensuite ete eprouv^ee
iors d une etude genetique realisee h Taide de nombreux croisements. Enfm, Fetude bio-

metrif|ue du pbenotype confirme et precise ce classement et apporte, de plus, des in For-

mations sur la selection des formes par le climat et, en liaison avec ceci, sur rexistence,
_ 1 •

chez certains taxons, de systemes de regulation.

I. ANALYSE GLOBALE CYTOMORPHOLOGIQUEDU POLYMORPHISME

1. Schema arcui TECTURAL D ENSEMBLE

P. urinaria est une plante k rameaux diinorpbes (PI. 1). La tige principale (A.O) est

(generalement) ortbotrope, a croissance theoriquement illimitee. Pile porte d'abord deux
cotyledons (C), puis une rosette (R) composee de 5 a 7 feuilles assimilatriccs, enfin des
feuilles ecailleuses (F.e.) ou « catapbylles )) disposees suivant une phyllotaxie au 2/5^ A I'ais-

selle de ces dernieres, on trouve 2 bourgeons, un a developpement immediat a rorigine
dun axe plagiotrope (R.P.) a croissance bmitee, portant des feuilles assimilatriccs (F)

"ont le nombre est relativement previsible dans des conditions ecologiques donnees. Le
nonibre de ces feuilles est fonction du genotype, et de la position du R.P. sur la plante.
Les rameaux plagiotropes portent egalement des fleurs dicbnes. Les $ (f?) sont situees a

laisselle des premieres feuilles a]»parues sur le R.P., c'est-a-dire cellos qui sont le plus

procbe de Taxe ortbotrope. Les fleurs ^ (fcJ) occupent les aisselles suivantes. Enfin, a Fexl re-

cite du rameau, on trouve, en nonibre plus ou moins important, des aisselles vides.

l^e second bourgeon (Fig.O.), k developpement differe, donne un axe orthotrope secon-
"airti (R.0.2). Celui-ci presente un comportement plus ou moins proche de celui de I'axe

P^'ncipal.

Enfin, il convient d
^spece sensiti

feuill

convient de signaler un detail curieux ; P. urinaria se comporte comme une

ve reagissant aux chocs, aux variations de lumiere, d'humidite et dunt les

es prennent alors une position de veille. Autour de ce schema general du P. urinaria,

^xiste de nombreuses variations.

1, 24
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Pl. 1, —Phyllanthus urinaria L. : a, schema d'ensemble d'un jeune individu
; b, detail d'un fragment de

llge avec un rameau plaglotrope florifere. A.O = axe orthotrope principal ; R.0.2 = axe orthotrop^

secondairc ; Bg.O. = bourgeon latent so dcveloppant en R.0.2 ; R.P. = axe plagiotrope ; C = cotyle-

don ; R = rosette de feuilles assimilatrices ; F.e. = feuille ecailleuse ; F = feuille assiniilatrice ;
f? =

zone a flours $ ; f ^ = zone a cymes ^, (Pour la clarte du schema les pcdicelles des flours <J et $ out

ete considerablement allonges, ces lleurs etant en realite presque sessiles).

I
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2. DeSCIUPTION du POLYMORPHISMEMORPHOLOGIQUEET MOHPHOliENETIQUE

Dans la nature, le Phyllanthus urinaria se developpe gcneralcment dans les groupc-

meiits anthropogenes, sous forme de petites populations constituees d'individus apparem-

ment homogenes, Manifestement, ces dernieres ont pour origine una semence (ou un nombre

restreint de graines) apportee la par hasard. L'individu qui en est issu est le point de depart,

evidemment par autofecondation, de la population qui va grandir a la faveur soit d'autres

autofecondationSj soit de croisements forcement consanguins, soit de phenomenes d'apo-

mixie. Nous verrons ultcrieurement que ce dernier mode de reproduction agamosperine

lie pent pas, en fait, etre retenu.

Cependant, ces populations peuvent etre morphologlquement tres differeiites les unes

M
s

m



67

des autres. Pour etudier ce polymorphisme, dcs investigations ont porte sur rarchhecture
generale des plantes, sur les feuilles, sur les organes reproducteurs (fleurs, pollen, fruits
et graines). Nous ne mentionnerons dans cet article que les elements en niajurite tpialita-

tifs qui ont permis une analyse globale du phenotype. Les aspects quantitatifs seront
abordes lors de Fetude biometrique du phenotype.

Appareil vegetatif

Architecture

On trouve chez P. urinaria des plantes a port dresse et d'autres a port sub-horizuntal
dont les axes orthotropes ont tendance a s'enraciner au contact du sol. Selon les populations
considerees, les ramifications orthotropes secondaires sont plus ou moins nombrcuscs et
plus ou moins deveioppees, ce qui confere a certaines iiti aspect plus nu moins tonfTu.

Nous avons cherche a savoir si ce polymorpliisme morphologique se traduisait e\cii-

tuellement au niveau anatomi<jue. Notre demarche s'appuyait sur le fait que Banciliion
iJ/2) a montre, choz les axes plagiotropes de certains Phyllanthus et en particuller chez

I
. urinaria^ Texistence d'une bilateralisation de la vascularisation des ranieaux a deve-

lo]»pement immediat, liee a la plagiotropie. Nous pouvions envisager que des situations

comparablcs puissent etre mises en evidence chez les ramifications orthotropes presentant
un port sub-horizontal. Nos investigations ont montre qu'il n'en etait rien. On ne pent
none pas discriminer des groupes systematiques a I'aide de ce type de caractere.

Feuilles

A 1 interieur de groupes pourtant tres ressemblants en ce qui concerne les autres carac-
teres vegetatifs, on note dans des conditions ecologiques donnees des difTerences portant :

sur la taille des feuilles assimilatriccs ; elles peuvent etre grandes (> 200 mm-)
ou petites (< 15 mm^)

;

sur leur nombre
; selon les taxons consideres, on pcul en trouver, sur un R.P. de

niveau donne, de 7 a 42
;

sur leur teinte ; certaines sont vert clair, d'autres vert fonce, les dernieres ctant

frequemment chargecs d'anthocyanes.

La forme des feuilles assimilatriccs est egalement une caracteristique taxonomique
pour un R.P. de rang donne. Elles peuvent etre ellipsoides ou plus ou moins arrondies.

eurAppareil reproduct

Fleurs

^Chez P. urinaria, la forme et la repartition des fleurs, dej^ etudiees par BANCiLnox
(1971), sont homogenes dans les diverses populations. On peut noter quelqnes difTerences au
^jveau des sepales des fleurs $ : ils sont plus ou moins glabres (Russiuxol, L. et M.,

fAicouH
*S: PiQUEPAiLLE, 1984). II cxistc Hussi quelques variations dans la teinte des pieces

lorales. Les fleurs qui presentent des portions plus ou moins rouges sont portees par les il.P.

^nt les rachis sont eux-memes tres riches en anthocyanc.
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Pollen

1/orneiuentation de Texinc qui est scabre, tectee, a columelles en batonnets et non

nousreticulee (BA>^rTMTON, 1971), est tres constante chez les nombreux individus que

avoiis examines. Cependant, il existe une variation du nornbre de colpi, 4 ou 5 selon les

taxons observes (PI. 2).

PI. 2 —Pollen de Phyllanthus urinaria L., en MeB (vue apicale) : a, grain ellipsoidal colpore, a 4 colpi

chez les taxons a 50 chromosomes ; b, grain a 5 colpi caiacterisant les laxous a 100 chromosomes.

Fndts

Les fruits sont des capsules a paroi niince qui eclatent brusquement, lorsqu'ils arrivent

a maturite, sous TelTet de la moindre dessiccation. Leur ornementation est tres variable.

Alors que pour Tensemble des Phyllanlhus^ Webster (1956, 1957, 1958) rapporte que rorne-

mentation des fruits iie pcrmct pas d'etablir un classement, nous considerons, dans le cas

precis du P. urinaria^ que rexistence de ce polymorphisme tres important a evideminent

valour taxonomique. On distingue 4 types principaux :

— des fruits tres ecailleux, a ecailles pileuses ou non et a bases plus ou moins coale?-

cenles (PL 3, a)
;

—des fruits ecailleux, h ecailles moins nombreuses que dans le cas precedent, pbi*

ou moins espacees et plus ou moins charnues (PL 3, h)
;

des fruits rugueux, a mamelons plus ou moins saillants (PL 3, c) et enfin des fruits

lisses (PL 3, d).

Grai ines

Les semences de P. urinaria presentent un caractere commun qui les difTerenci?

des graines des autres Phyllanthus herbaces : leur face dorsale est ornee de rides transver-

sales. On peut observer aiissi & leur propos des differences. Certaines plantes possedent
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PI. 3. —Phyllanthus urinaria I..: (lualrc prineipatix lyptsdo fruits : a, lies ecailliux; b, ccaillpux
;

c, niguciix

a inamflnns pen saillanls ; d, lisscs.

<Jes graiiies dont le hilo est gros, se prcsentant comme une decliirure sur I'arcte placentaire
;

les ornementalioiis sur les faces laterales de la graine sont dissymetriques (PI. 4, a)
;

les

plantes porliMises de ce type de graines sont appelees Spiralees (S). D'autres prescntent

^''^ graines dont le liile est assez arrondi ; elles possedent sur les faces laterales de la semence
tif^s ornementations orientees de fa^on rayonnante a partir du hlle (PL 4, b).^ Ces plantes

sont appelees radiaires (R) (Nozeran, Banciliion-Rossignol & IIaYcour, 1978).

En outre, les graines peuvent posseder une ou des cavites ou foveoles sur leurs faces

aierales. Les graines (S) possedent le plus souvent une foveole d'importance variable selon

'es taxons (PI. 4, a, c) ; tandis que les graines (R) peuvent soit en presenter de 2 a 4 (Pi. 4, d),

««»t en etre depourvues (PI. 4, b).
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P!. ^di.

«

Phyllanthus urinaria L. : divers types de graines : a, graino spiraloe (S) a 1 graudt' fovcolc eii crois-

sant; b, graine ladiaiie (R) sans fuveole ; C, crraiiie splralee (Sj a 1 petite foveolc rond<

radiairf* (R) a 3 fovooles.

d, graiue

t

L

I

I

(

r

1

3. Variation de la garnituue cituomosomique et liaison avec cfhtaines donnee

PALVNOLOGIQUES

On trouvc dans la litterature un certain nombre d'informations concernant les uuni^'

rations chroniosomi(|ues de Phyllanlhus urinaria. Mis a pari Chuang & al. (1963) <1^^ »
• if

rapportent la presence de 14 chromosomes, il existe une serie de denomhroments variam^

pour cette espece, de 48 a 52 cliromosomes (Webster & Ellis, 1962 ;
Raghavan, 195^*

Raghavan & Aroka, 1958; Roux, 1968; Datta, 1967; Champault, 1970; Mangenot,^

G., BANCiLitoN & Mangeisot, S., 1977). Cependant toutes les populations naturelles H"^

nous avons eludiecs d(^puls 1978 prcsentent soit 50, soil 100 chromosomes.

^.
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Ces derniers com])tages ont ete effeclues par M^e Ma.ngenot, puis par M. Kupfeh •

enfin M. Favabger a confirme ces observations.
'

Nous considerons en accord avec Mangenot, G., Bancilhon & Mangenot, S., (1978)
que les individus a 50 chromosomes sont des diploides, et ceux a 100 des tctraplo'ides a x

On constate par ailleurs qu'il existe une relation etroite entre le nomb k de colpi
presents sur les grains de pollen et le nombre de chromoso.nes chez tons les individus
etudies a ce propos. Le pollen des diploides possede 4 colpi, le pollen des tclraploides, ycompris ceux que nous avons obtenus experimentalemenl a I'aide de la colchicine en
possede 5 (PI. 2).

Les diverses donnees enumerees ci-dessus permettent, en premiere approche, de carac-
teriser les divers morphotypes rencontres dans I'etude du polymorphisme de ce Phyllan-
thus (Tableau 1).

Ta BLEAL
1 : Symholisation des sept populations de P. urinaria nord-vietnamiennes etudiees,

et divers caracteres qualitatifs perniettant de les identifier.

Popu-
lations

P.

P

P

P

P

Pgb

P
8

P
14

Port

dresse

buissonnant

dresse

robuste

dresse

buissonnant

rt rampant

dresse

i touffu

d
fl

rcsse

oraison tres

exacerbee

dresse

Orneme.ntation
DU FRUIT

ecailleux, a ecailles

charnues

rugueiix

ecailleux

lisse

ecailleux

Ir^s ecailleux

rugueux

OrNEMENTATION
DE LA GRAINE

Radi laire

sans foi^eole

Radiaire

3 foveoles

Spiralee

1 fo^eole

petite et ronde
Radiaire

sans foveoJe

Spiralee

1 foveole

petite et ronde

Splrallee

1 fo^eole

grande en croissant

Radiaire

3 foi^eoles

2n

100

50

100

50

I no

50

50

Origine

Hanoi'

AI ong

Along

Tarn Dao

Tam Dao

Hanoi

Cue Phuong

"• PREMIER ESSAI DE CLASSIFICATION

T
'

1

dist"
^^^^'""^® ^6S considerations morphologiques ci-dcssus enumerees nous conduit k

'^ 'nguer, chez P. urinaria, deux sous-ensembles (R) et (S). Dans chacun d'eux, il existe
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des diploides et des tctraploides, ce qui permet de coiistituer 4 unites yystematiquement

distinctes : 50 R, 50 S, 100 R et 100 S.

L'unite 50 R parait ctre heterogene car elle est constituee de populations morpholo-

glquement differentes.

IIL REPARTITION GEOGRAPHIQUEDES DIFFERENTS PHENOTYPESDE P. URI-

NARIA

En ce qui concerne les nomLreux individus que nous avons etudies a Orsay, d ressort

que ceux provenant du Sud-Est asiatique (Nord Viet-Nam) presentent entre eux des

differences parfois tres grandes, alors qu'elles sont peu importantes entre ceux provenant

des autres regions du monde (Afrique, Amerique du Sud, Caraibes...).

L'examen des echantillons de Therbier du Museum national d'llistoire naturelle de

))

Paris confirme cette premiere observation, Le polymorphisme maximum de I'espece —qui

s'exprime par la presence simultanee, sur le meme territoire, de populations 50 S, 100 S,

50 R, 100 R —n'existe qu'en Inde, en Chine et au Nord du Viet-Nam. Cette aire ou les

Spiralees sont proportionnellement les plus nombreux, est consideree comme a Tepicentre

de la diversification.

Ala peripheric, la proportion des Spirales diminue pour en fin ceder la place auxRadiaues

k Ceylan, en Insulinde, a Hainan, au Japon par exemple. Les diverses populations echan-

tillonnees par Nozeran au nord de la Republique democratique du Viet-Nam, rassembleut

la presque totalite du polymorphisme detecte chez cette espece. Lorsqu'on s'eloigne du

territoire d'origine, on observe un gradient de presence des populations 50 R qui possedeiit

des fruits mamelonnes et des graines a 3 ou 4 foveoles, par rapport aux autres types mor-

phologiques. Enfin, dans les regions d'Afrique et d' Amerique ou P. urinaria a ete introduit,

on trouve exclusivement ce dernier type d'individu.

IV. PREMIERSENSEIGNEMENTSTIRES DE L'ANALYSE MORPHOLOGIQUE
i

L'etude des phenotypes montre qu'il existe ua important polymorphisme chez P. "''^'

nana.

t

Nos observations ont permis de degager deux caracteres majeurs, dont la variation

est discontinue. II s'agit d'une part, de la configuration du hile des graines, h laqueUe est

lie Taspect des cotes ornementales des faces lalerales des semences qui permet de distin-
^

guer les taxons R et S, d'autre part, du norabre dc colpi presents sur les grains de polIe|^

auquel est correle le nombre de chromosomes qui differencie les taxons a 50 et ceux ^

100 chromosomes. Chaque taxon pout done etre classe dans Tune des unites suivanlts

50 R, 50 S, 100 R, 100 S, qui presentent entre elles d'incontestables solutions de contr

miite.

La variabilite observee chez les difTerents taxons qui resulte evidemment H'une imp^^'

tante diversification est en fait tres « structuree ». En eftetj qu'elle que soit leur situation

geograpbiquo, les difTerentes populations de P, urinaria sont constituees d'individus m*^'"

phologiquemenL homogenes. Cecl est la traduction d'une assez forte homozygotie pour U^^



73

caracteres morphologiques etudies dans chaque population. I'lle decoule du mode pre-

sume de constitution de ces populations, dans lesquelles les autofecondations et les crulse-

ments consanguins ont certainement une grande importance (IIaicour & Montfoijt,

1983). Contrastant avec cette forte lioniogeneite au sein d'une memepopulation, on trouvc

dans le Sud-Est asiatique une juxtaposition de populations pouvant etre morphologiqno-

ment tres difTerentes. L'existence et le maintien de cette diversification sur le Icrrituire

d'origine ne pcut s'expliquer que par I'etablissement d'obstacle(s) entre individus fonda-

teurs des populations, leurs descendances evoluant des lors independaninient Ics unes des

autres.

Par contre, dans d'autres regions (Afrique, Ameri(pie) probablement nouvellcnuiit

colonisees, il est parfois difficile de distinguer les diverses populations qui ne peuvenl cire

caracterisees qu'a I'aide de tests quantitatifs. Dans ce cas, les caracteres foliaires sont tres

discriminants et correles, comnie nous le verrons, avec certains facteurs ecologiqties.

Si, en accord avec Webster (1956, 1957, 1958), on considere comme probable que

le centre d'origine se trouve dans la zone ou subsiste encore une importante variabilite

phenotypique, on peut en deduire, en particulier, que I'extension de I'espece ne s'est

faite qu'a partir de certains taxons. 11 est manifeste que la souche migratrice est issue de

I'unite 50 R, puisque la grande majorite des taxons rencontres hors du centre d'origine

appartiennent k cette unite.

(a suivre)
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